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Ozet

Asosiye 6grenmenin bir tiirli olan klasik kosullanma, insan ve hayvan davraniglarini anlamakta dnemli bir yere sahiptir.
Esgiiclilik kavramindan yola cikilarak yapilan hayvan deneyleri ise 6grenme calismalarinda biiyiik bir yer
kaplamaktadir. Kullanilan omurgasiz model organizmalardan Drosophilia melanogaster laboratuvar sartlarina
uygunlugu ve deneye elverigli sinir sistemiyle ¢okg¢a ¢alisilir hale gelmistir. Bu temelden yola ¢ikilarak hayvanlarda
beslenme, tehlike ve ¢iftlesme yordayicisi olan koku mekanizmasi ele alinmigtir. Koku mekanizmasinin nasil ¢aligtigini
anlamak i¢in Drosophilia’daki Olfaktor sistem yakindan incelenmis, 6grenmede 6nemli yere sahip Mushroom Body
ve Kenyon sinir hiicrelerinin ¢aligma prensipleri anlatilmistir. Bu bilgiler klasik kosullanmanin temel prensipleri ve
tarihi ile birlestirilmistir. Boylece Drosophila’daki kosullanma siirecinin fizyolojik olarak nasil isledigi ve
kosullanmanin hangi etkenlere bagli oldugu gibi sorular cevaplanmistir.

Anahtar sozciikler: asosiye 6grenme, kosullanma, Drosophilia melanogaster, koku, olfaktor sistem, mushroom body,
kenyon sinir hiicreleri

A MODEL ORGANISM IN THE CONDITIONING STUDIES:
Drosophila Melanogaster

Abstract

Clasical conditioning, which is the part of an associative learning, has an importance for understanding for animal and
human behavior. Animal experiments are conducted by the concept of the coexistance have great place in learning
studies. As an invertebrate model organism, Drosophilia melanogaster has been extensively studied with the appropriate
nervous system in accordance with laboratory conditions. On this bases, I have adressed odour that is predictor of
nutrition, danger and mating in animals. Odour mechanism was investigated to understand how olfactory system works
in Drosophilia. The working principles of Mushroom Body and Kenyon neurons that influential for learning was clearly
explained. This informations were combined with the basic principles and history of classical conditioning. Thus,
questions such as how the conditioning process in Drosophila is physiologically functioning and which determinants
the conditioning depends on were answered.

Key words: associative learning, conditioning, Drosophilia melanogaster, odour, olfactory system, mushroom body,
kenyon neurons
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1.Giris

Ogrenme ve bellek hayatta kalmak icin 6nemli olan iki siirectir. Bu iki siire¢ cevreye ne kadar adapte
olacaginizi1 ve hayatta kalmak igin stratejilerinizi belirler. Senemoglu’na goére (2009) 6grenme, ‘bireyin
cevresiyle belli bir diizeydeki etkilesimleri sonucunda meydana gelen nispeten kalici davranis degisimleri’
(s.4) olarak tanimlanmustir. Ancak, 6grenme tek tip bir siire¢ degildir ve birgok formda karsimiza g:1kabil'br..
Kuramsal olarak farkliliklar olmakla beraber davranisci psikologlara gore &grenmenin bazi temel
prensipleri vardir. Bu prensipler, davranislar ve tiirler arasinda uygulanabilir olmalidir. Kisacas1 hayvanlar
ve insanlar arasinda benzer 6grenme siirecleri goriiliir. Bu diisiince es giicliiliige isaret eder (Ormrod,
¢ev.2018). Buradan hareketle yapilan deneylerde genellikle model organizma olarak fare, kedi, giivercin,
rakun gibi memeliler ve deniz salyangozu, ar1, meyve sinegi gibi omurgasizlar kullanilmistir (King, 2008).
Bu ¢alisma, meyve sinegi olarak bilinen Drosophilia melanogaster iizerinden bir 6grenme ¢esidi olan klasik
kosullanmanin ilkelerini anlatmay1 amaglar.

Ogrenmede organizma kadar cevresel faktorler de 6nem tasir. Ciinkii 6grenmenin temelinde davranis
degisimi vardir. Bu degisimler i¢in ¢evreden gelen uyarilarin analizi ve bunlarin depolanmasi
gerektirmektedir. Gorme, isitme dokunma, tat ve koku gibi dis uyaranlar 6grenme igin temel hazirlar
(Arslan, 2015). Bu ¢aligmada temel uyarici koku olarak alinmistir. Bunun nedeni ise kokunun beslenme,
tehlike ve bireyler arasi ¢iftlesme dahil sosyal iliskilerin belirleyicisi olmasindan kaynaklanmaktir. (Yarali,
Ehser, Hapil, Huang ve Source, 2009) Diger taraftan, kokuyu almak yeterli bir ipucu olmadigindan kokunun
tiirii ve yogunlugu da 6nem kazanmaktadir. Koku, 6grenme calismalarinda 6zellikle klasik kosullanmada
kullanilan 6nemli bir uyaran olup organizmada genis bir davranis yelpazesi saglar. Bu mekanizmanin
biyolojik yapisinin anlasilmasi 6grenmenin prensiplerini agiklamak i¢in 6nemli bir yol gostericidir.

2.0grenme ve Bellek Calismalar:

Ogrenme ve bellek calismalarmnin tarihi, psikoloji tarihinden daha eskiye dayanmaktadir. Bu calismalar
aslinda felsefe temellidir. Ancak davranisciligin gelismesine kadar filozoflar 6grenmenin nasil oldugundan
cok bilginin kaynagina odaklanmistir. 1879 yilinda Wilhelm Wundt’un Leipzig’de ilk psikoloji
laboratuvarini agmasiyla psikoloji ve felsefe alanlarindaki ayrim kesinlesmis, bdylece ¢aligmalar daha
bilimsel hale gelmistir.

1800’1i yillarin sonunda gelismeye baslayan psikolojide iki alan goze ¢arpar. Biri Willhelm Wundt’un
yapisalciligr bir digeri ise Willam James’in islevselciligidir. Ancak o donemde o6zellikle yapisalcilarin
kullandig1 ice bakig yontemi 6znellik agisindan elestiriliyor, bilimsel olarak yetersiz bulunuyordu. Bu
noktada ortaya ¢ikan davranisgilik 6grenme ve bellek calismalarinda ¢igir agti. Davraniggilikta bu iki
akimdan farkli olarak sadece gozlemlenebilir siiregler iizerine odaklanildi. Bdylece 6grenme; diisiinme,
isteme veya umut etme gibi soyut biligsel islemlerdense uyarici- tepki gibi daha somut siiregler géz dniine
alind1.1900’li yillarin basinda ise Rus fizyolojist Ivan Pavlov’un yaptig1 deneylerle hayvanlarda 6grenme
caligmalar1 hiz kazandi. Klasik kosullanma olarak bilinen Pavlovian kosullanma, davranig¢iligin bir pargasi
olup gevredeki olumlu veya olumsuz uyaranlarin davranista yaptig1 degisimlere odaklanir. Buna gore,
oncelikle ¢evrede fizyolojik olarak tepki (unconditioned respose) saglayacak kosulsuz bir uyaran
(unconditioned stimulus) gereklidir. Bu tepki bir aligkanlik ya da egitim sonucu degil refleks olarak
gerceklesmelidir. Pavlov kosullanmay1 g¢alisirken kopeklerden yararlanmistir. Kopegin ete verdigi agiz
sulanmasi kosulsuz tepki, etin kendisi de kosulsuz uyarani isaret eder. Bu kosulsuz uyaranin kosullu
(conditioned stimulus) hale gelmesi ise belli bir dis uyaranin siirekli ve giivenilir bir sekilde kosulsuz
uyaranin habercisi olmasi sayesinde olusur. Boylece basta verilen fizyolojik tepki de kosullu (conditioned
response) hale gelecektir (Gluck, Mercado ve Mayers, 2007). Pavlov bu ¢alismada, kosullu uyarict olarak
zil kullanmustir. Zil caldiktan sonra verilen et, zili kosullu uyaran yapmus; haliyle agiz sulanmasi da kosullu
tepki haline gelmistir. Sonug olarak, kdpegin her zil ¢alistan sonra agz1 sulanmistir. Clinki zil artik etin
habercisi konumundadir. Bu c¢aligma kopek icin olumlu getiri sagladigi icin ddiillendirici kosullanma
(appetitive conditioning) olarak tanimlanirken eger kopek icin bir yaptirimi olursa, elektrik soku gibi,
cezalandirici kosullanma (aversive conditioning) olarak tanimlanir (Gluck ve diger., 2007). Burada
davranisin edinilmesinde kosullu ve kosulsuz uyaranlarin yakinligi ve frekansi 6nemlidir. Kosullu uyaranin
kosulsuzdan hemen sonra gelmesi ve bu eslesmeni sikligi yeni davranisin 6grenilmesinde 6nemli
adimlardir. Klasik kosullanmanin 6nemi bir¢ok tiirde test edilmesinden ve omurgali - omurgasiz fark
etmeksizin hepsinde basarili olmasindan kaynaklanir. Eger kosullu uyaran kosulsuz hakkinda organizmaya
haber vermiyorsa organizmada sonme davranisi (extinction) gerceklesir. Bu davranis 6grenmenin
kaybedilmesi anlamina gelmez. Organizma farkli olarak kosullu ve kosulsuz uyaran eslesmesinin
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olmadigint 6grenir. Kosullu tepki unutulmaz, sadece ifade edilmez. Bundan 6tiirii kosullu tepki bir siire
sonra kendiliginden canlanabilir (spontaneous recovery).

1960’larda ise 6grenme igin kosullu - kosulsuz uyaranlar arasinda yakinlik ve frekansin yeterli olmadigi,
kosullu uyaranin organizma i¢in degerli bir bilgi habercisi olmas1 gerektigi diisiincesi ortaya ¢ikt1. Ozellikle
Leon Kamin’in 1969°da farelerle yaptig1 deneyde iki kosullu uyaran vardi. Ancak farelerin yalnizca elektrik
soku hakkinda bilgi veren uyariciya tepki verdikleri, diger uyaricinin ise kosullu tepkiyle eslesmedigi
gozlemlendi (Gluck ve diger,. 2007). Kamin’e gore 6nceden kosullanilmis bir uyaranin varligi bir sonrakini
engellemektedir. Bu kavrami agiklamak i¢in Kamin’in kendisi beklenmediklik kavramimi kullanmis ve
organizma i¢in verilen bilgi ne kadar beklenmedik olursa 6grenmenin o kadar ¢cok gerceklesecegi tizerinde
durmustur (Agikdersankara, b.t.). 1972 yilinda ise Robert Rescorla ve Alan Wagner, Kamin’in bloklama
etkisi ve beklenmediklik kavramlarindan yola c¢ikarak Ongérii hatasi (prediction error) kavramini
olusturmus ve bunu da formiilize ederek psikolojinin her alaninda etki gosteren bir 6grenme modeli ortaya
koymuslardir. Pavlov’un 1905°te temelini attig1 klasik kosullanma, Rascorla-Wagner ile gelismis ve
hayvanlarda 6grenmede en ¢ok kullanilan yontem haline gelmistir.(Gluck ve diger,. 2007)

3. Meyve Sinekleri Neden Ogrenme Calismalarinda Kullanihir?

Ogrenme galismalarinda gesitli model organizmalar kullanilmaktadir. Ancak son yillarda Aplyapsia ya da
Drosophila melonogaster gibi omurgasizlarla yapilan ¢alismalar 6ne ¢ikmaktadir. Bunun nedeni, bu
organizmalarin laboratuvar kosullarina daha rahat uyum saglamasidir. Meyve sinegi olarak bilinen
Drosophilia melanogaster 18°C sicaklikta % 60-70 nemli bir ortamda yasar. Cilirliyen bitkiler veya
mantarlar {izerinden beslenir. Ayrica, 25 °C’de 10 giin gibi kisa siiren lireme dongiileri vardir. (Yarali,
Niewalda, Chen, Tanimoto, Duerrnagel ve Gerber, 2008) Ureme siirecinin kisa olusu, boyut agisindan
kiigiik, zararsiz ve her bakimdan masrafsiz olmasi gibi fiziksel avantajlar, organizmayi laboratuvar kosullari
i¢in ideal hale getirmistir. (Thum,2006)

Fiziksel avantajlarinin yani sira yine benzer deneylerde kullanilan modellerden daha az sinir hiicresine
sahip olmasi Drosphila’yr digerlerinden ayirir. Noron sayist farelerde 108, insanlarda 10'! iken
Drosophilia’da 10>’tir (Hige, 2017). Meyve sinekleri duyusal uyaram kodlamak icin ¢evresel katmanda
belli bir grup néron kullanmaktadir ve bu 6zellik onu omurgalilarla karsilastirilabilir hale getirmektedir.
(Yarali ve diger., 2008) Bu kodlama ise genellikle duyum ayirt edilmesi ve 6grenme gibi karmasik
davranislara isaret etmektedir. Ayrica Drosophila’da 6grenme merkezi olarak da bilinen Mushroom Body
alaninin kapsamli bir sekilde haritalandirilmistir (Aso ve diger., 2014). Bu sistem organizmanin tepki
cesitliligini artirmaktadir. Mushroom Body’de bulunan Kenyon hiicrelerin ¢alisma prensibinin karakterize
edilmis olmasi, organizmanin bu caligmalarda siklikla kullanilmasina yol agmistir. Kisaca biitiin bu
ozellikler onu norolojik ve deneysel ¢calismalarda sik kullanilan bir omurgasiz haline getirmistir.

4. Meyve Sineklerinde Olfaktér Sisteminin Ogrenmeye Etkisi

Drosophilia’da kosullanma saglayan en 6nemli uyaranlardan biri kokudur. Bu kosullanmasinin nasil
oldugunu anlamak i¢in olfaktor ¢alisma sistemine gz atmak gerekmektedir. Drosphila’da iki tane olfaktor
duyu organi vardir. Bunlar Antenna ve Maxillary Palps’tir. Her biri yaklagik 2000 Olfaktdr duyu ndronu
icermektedir. Her biri 34 Mushroom body ¢ikti néronuna (output neuron) baglidir. Bu 34 ¢ikti néronu da
kendi i¢inde 21 ¢eside sahiptir (Aso ve diger., 2014). Kafada bulunan bu duyu organlarinin iizerinde koku
almay1 kolaylagtiran ve noronlar i¢in koruyucu gorev goren sensilla adinda kiigiik tiiy topluluklar
bulunmaktadir. (Technau ve Hartenstein, 2008). Antenna, koku alma siirecinde kargimiza ¢ikan ilk alandir.
Bu bolgede olfaktor alict ndronlar (Olfactory receptor neurons) bulunur ve bunlar daha iist kademeli beyin
katmanlariyla baglant1 kuran projeksiyon noronlarinin dendritlerini igerir. En ¢ok uyaran alan projeksiyon
noronlart genellikle Mushroom body ve Lateral horn adinda iki bolgeyle baglanti kurar. Mushroom body
bolgesinde bulunan néronlara Kenyon hiicreleri denir. Bu hiicreler 7 farkli projeksiyon alanindan bilgi
almaktadir. Bu sebeple burada yakinsak (convergence) bir yap1 goriilmektedir. Ayrica Kenyon hiicreleri
belirleyici olmaktan ziyade olasilik¢idir (Guntman ve Turner, 2013). Kenyon hiicrelerinin hangi kokuya
nasil tepki verecegi, nasil kodlayacagi belli degildir. (Murthy, Fiete ve Laurent, 2008) Bu, organizmada
kokuya karsi olusan davranis yelpazesini arttirmaktadir. Bu kodlama bigimi seyrek kodlama (sparse coding)
olarak gecer. Bu nedenle Mushroom body sistemi sadece Drosophilia’da degil birgok omurgasizda asosiye
O0grenme icin 6nemli bir mekanizmadir.

Mushroom body sistemini onemli yapan bir baska 6zellik de dopaminerjik baglantilarin bu bolgeyi
sarmasidir. Her Mushroom body dendritine karsilik gelen dopaminerjik akson projeksiyonlari
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bulunmustur. Bu, Mushroom body ¢ikt1 ndronlari ile dopaminerjik ndronlar arasinda eslesmeye isaret eder.
Dopamin, istemli davranislarinin kontroliiniin yani sira 6grenme ve dikkati saglayan bir ndrotransmitterdir.
Ancak omurgalilardan farkli olarak, dopaminin sadece 6diil sistemiyle degil hem o&diillendirici hem
cezalandirici kosullanmayla baglantis1 oldugu saptanmistir (Burke ve diger, 2012). Drosophila
odiillendirici veya cezalandirict bir uyarana maruz kaldiktan sonra se¢im yapmasi gerektiginde bu secimi
Kenyon hiicreler ve dolayisiyla belirli dopaminerjik néronlarin aktivitesi belirler. Ayni1 sekilde hafiza da
bilgiyi buna goére depolar. Bu durum asosiye 6grenmede biiyiik bir rol oynar.

Ayrica, yapilan ¢aligmalar dopaminerjik degisimlerin Mushroom body ¢ikt1 hiicrelerinde zamansal olarak
uyarictya bagli bir plastisiteye neden oldugunu gostermistir (Hige 2017). Uyaranla es zamanli gerceklesen
dopaminerjik aktivite plastisiteye neden olurken, dopaminerjik aktiviteden sonra maruz kalinan uyaran
plastisiteye neden olmamaktadir (Tully ve Quinn,1985). Bu da kosullanmada zamanlamanin 6nemini
vurgularken Kamin’in bloklama etkisini hatirlatmaktadir. Biitiin bu sebepler Mushroom Body alanim
Drosophilia’da asosiye 6grenmenin merkezi haline getirmistir.
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* Dropsophilia’deki koku alma semasi *

Sekil 1. Drosophilia’daki koku alma semast

5. Dopamin’in yapisi

Noronlar arasi iletisim elektriksel ve kimyasal olmak tizere iki sekilde gergeklestirilir. Aksiyon
potansiyelinin akson terminallerine ulasmasi sonucu presinapslar ve postsinapslar arasinda kimyasal bir
iletisim gerceklesir. Presinapsin iginde bulunan gepere bagli sinaptik vezikiiler, i¢erisinde nérotransmiter
admi alan kimyasal mesajcilar tasir. Presinapslarla yapilan g¢aligmalar 100°den fazla ndrotransmiter
molekiiliine isaret eder. Bu molekiiller ise kiiciik molekiillii nérotransmiterler (small molecule
neurotransmitters) ve daha biiyiik molekiillere sahip ndropeptitler olarak ayrilir). Bu kiigiik molekkiillii
ndrotransmiter grubunun i¢inde amino asitler ve piirinler, biyojenik aminler bulunur. Biyojenik aminler
grubunun i¢inde bulunan katekolaminler ismini grubun biitiin iiyerinin paylastigi katekol parcasi olan
hydroxlylated benzene halkasindan alir (Purves ve diger., 2008). Bu katekolamin grubunun igerisinde
norefinefrin, efinefrin ve dopamin gibi énemli ndrotransmiterler bulunur. Dopamin olarak bilinen 3-
hydroxytyramine, omurgali ve omurgasiz sinir sistemlerindeki katekolaminlerin biiylik bir kismim
olusturur (Beaulieu & Gainetdinov, 2011). Dopamin hem aktive edici hem inhibe edici 6zellik gdstermekle
birlikte oncii maddesi Tyrosin ve L-Dopa (levodopa)’dir. Dopamin, reseptorler iizerinden cAMP
olusumunu aktive eder. Bu durum protein sentezi, ¢eper iizerindeki kanallarin islevselligi ve G proteini
bagli kanallarin aktivitesi bakimindan énemlidir (Sayin, 2008).

Reseptorler, postsinaptik hiicrelerin membranina gomiilii proteinlerdir. Iyonotopik ve metobotropik olmak
iizere ikiye ayrilir. Dopamin reseptoriiniin i¢inde bulundugu metabotropik reseptorler aktivasyon igin

17



TUBAV Bilim 11 (4) 2018 14-21 §. D. Deliktas

iyonlar yerine G proteini adinda efektdr molekiil kullanirlar. Bu ylizden metabotropik reseptorler ve
dolayisiyla dopamin reseptorleri G proteini bagl reseptorler olarak bilinir (Purves ve diger., 2008). Yapilan
calismalar sonucu merkezi sinir sisteminde bes farkli dopamin reseptorii oldugu bilinmektedir. Bu
reseptorler temel olarak D1 ve D2 olarak iki gruba ayrilmistir D1 grubunun iginde D1, D5 ve alt

tirleri; D2 grubunun ig¢inde D2, D3 ve D4 bulunmaktadir (Girault & Greengard, 2004). Bu dopamin
reseptorlerinin ayrimu fizyolojik, biyokimyasal ve farmakolojik olarak yapilmistir. Dopaminin beyinde
farkli reseptorleri oldugu gibi farkli yolaklar1 da oldugu bilinmektedir. Bu yolaklar nigrostriatal,
mezocortikolimbik, mezocortikal ve tiiberoinfundibular yolaklar olarak adlandirilmistir. Reseptorlerin
cesitliligi agonist ve antagonist Ozelligin goriilmesine; yolaklarin ¢esitliligi ise dopaminin farkli
mekanizmalarda farkli islevler tistlenmesine neden olmustur (Barnes, 2013). Drosophila melonagaster’in
bu D1 — D5 dopamin reseptorlerinin hepsini alt tiirleriyle birlikte bulundurdugu bilinmektedir. Ayrica
dopamin reseptorlerinin Drosophalia’da hem merkezi hem de ¢evresel sinir sisteminde bulundugunu
bilinmektedir (Han, Millar, Grotewiel ve Levis, 1996).

6. Drosophila’da Olfafaktor Kosullanma Calismalar:

Drosophila’da yapilan calismalarda cezalandirict niteliginde elektrik soku kullanilir. Odiillendirici
niteliginde ise genellikle seker bazli yiyecek verilir. Koku olarak genellikle etil asetat ve izomil asetat gibi
organik bazli kokular kullanilir. Bunun nedeniyse organik bilesenlerin hayvanlarda ve bitkilerde bulunmasi
ve Drosophila i¢in besin olarak algilanmasidir. Bu durum, organik bilesenler igeren kokularin Drosophila
i¢in ¢ekici hale gelmesine neden olur. Temel ¢alismalarda Drosophila, negatif veya pozitif bir pekistiregle
eslesen kokuya maruz birakilir. Daha sonra ilk ¢alismadan farkli olarak higbir pekistire¢ kullanilmadan
ikinci bir kokuya maruz birakilarak olfaktdr ipuglarina gore tercih yapmasi beklenir. Bu siirece egitim
(training) denir ve birden fazla kez tekrar edilir. Drosophila genellikle T-maze denilen klasiklesmis bir
aparatta egitilir. 1974 yilinda Quinn ve Benzen’in Drosophila’nin farkli kokular1 ayirt edebildigini fark
etmesiyle bu ¢alismalar yayginlasmistir. (Thum, 2006)

Olfaktor sistemin isleyisine bakacak olursak birinci adim kokunun algilanmasidir. Algilanmayla birlikte
projeksiyon noronlar1 harekete gecer. Daha sonraki islem projeksiyon noéronlarinin Kenyon néronlart ve
Lateral Horn néronlariyla iletisim kurmasidir. Kosulsuz uyaran, pekistire¢ sinyalini tetikler ve bir kisim
dopaminerjik ndronu harekete gecirir. Sinyal buradan Kenyon noéronlarina gider ancak Mushroom
body’deki biitiin néronlar aktive olmaz. Kokunun neden oldugu aktivasyon ve sokun neden oldugu
pekistire¢ sinyali, aktive olan Kenyon néronlarinin kisa siireli bir bellek izi olusturmasina neden olur.
(Yarali, Wotjak, Diegelman ve Pauli, 2014). T-maze’de yapilan egitimler sonucu kosulsuz uyaran kosullu
uyarana doniisiir. Kosullanan koku algilandiginda Mushroom Body ¢ikt1 noronlari, Kenyon ndronlarinda
daha Onceden modifiye olmus girdi noronlar1 (input neurons) sayesinde aktive olur. Bdylece
Drosophila’daki tepki olfaktor ¢aligmasina bagli kosullu hale gelir. Wagner-Rascorla Modeline uygun
olarak cezalandiric1 kosullanma sadece kosullu tepkiyi etkinlestirmez ayni zamanda dopaminerjik néron
iizerinde geri bildirime de neden olur (Riemensperger ve diger, 2005).
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Sekil 2. Mushroom body bolgesi ve Kenyon Ndéronlari
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Yapilan ¢aligmalarin bazilar1 Drosophila’nin yeni bir ortamda karsilastigi durumlara nasil tepki verdigi ve
davraniglarinda ne tiir degisimler oldugunu goézlemlemek igin yapilmistir. Drosophila’nin larva
halindeyken bile hayatta kalmak icin belli ekolojik ipuglarini alinda tutmasi gerekir (Dukas,1999). Bunun
icin gerekli olan ise asosiye O6grenmedir. Tehlike, yiyecek ve 1s1 gibi durumlar organizmalarin hayatta
kalmasi i¢in 6nem arz etmektedir. Bu dogrultuda yapilan ¢alismalardan birinde kokulardan biri Drosophila
icin zengin yiyecek icerigi, tehlikesiz ortam ve 23-25°C arasi sicaklik gibi optimal kosullarla eslestirilmigtir
(Dukas,1999). Digerinde ise karbonhidrat ve protein agisindan diisiik besinler, baska bir yirticinin varligi
gibi goriinen yapay bir miidahale ve 12-16°C sicaklik kullanir. Alt1 saat siiren ve {i¢ farkli agamadan olusan
calismanin sonuglar1 zengin besin kaynagi ve daha giivenli ortamin ddiillendirici kosullanma yarattigini
gosterirken sicakligin 6grenmede bir etkisi olmadigint vurgulamaktadir. Bu, Drosophila larvalarmin
ekolojik parametreleri hizlica 6grenebildigini gostermektedir.

Kokunun neyi 6ngoérdiigii kadar kokunun niteligi ve yogunlugu da kosullanma siirecini etkilemektedir.
Yapilan bir ¢aligmada yiiksek, orta ve diisiik derecelerde sunulan dort farkli kosulsuz uyaran cezalandirici
niteligindeki elektrosok ile eslestirilip Drosophila ig¢in kosullu uyaran hale getirilmistir. Kullanilan 3-
oktanol, n-amilasetat, 4-metilsiklohekzanol ve benzaldehit kosullu uyaranlari sadece orta derecedeyken sok
kullanilmstir (Yarali ve diger, 2009). Amag organizmanin dogru yogunlukta kaginma tepkisi verebildigini
gozlemlemektir. Sonuglara gore ilk ii¢ kosullu uyaran i¢in uyaranin yogunlugu ve tepki arasinda 6grenme
gerceklesmistir. Ancak benzaldehit uyaraninda ok orta dereceli uyarandan sonra verilse de Drosophilia en
cok yiiksek yogunluktaki uyarana tepki vermistir. Istisna olarak, benzaldehitin CG911 geninin Maxillary
palp’taki eloktrofizyolojik tepkisini engellemesi benzaldehit uyaraninda yogunluga bagli kosullanmanin
engellenmesine neden olur (Ayer ve Carlson, 1992). Bunun gibi istisnalar diginda Drosophilia’nin
kosullanma sirasinda yogunluk ve nitelik gibi detaylar1 da gbz dniinde bulundurdugu gézlemlenmistir. Bu,
Drosophila’daki kosullanmanin tek bir etkene bagli olmadigini, daha karmasik bir siire¢ oldugunu ve
O0grenmenin daha ayrintili gergeklestigini gostermektedir.

7. Cezalandiric1 ve Odiillendirici Kosullanmanin Asosiye Ogrenmeye Etkisi

tutmaktadir. Odiillendirici olmas1 organizmanin davranisi i¢in motivasyonu saglarken, cezalandiric1 olmasi
organizmanin kaginma davranisi géstermesine neden olmaktadir. Peki, kosullu uyaranin 6diillendirici veya
cezalandirici olmasi kosullanmanin kalitesinde bir degisim yaratir mi?

Olfaktor kosullanmanin gergeklesmesi igin iki temel bilesen vardir. Bunlardan biri cAMP sinyal yolu bir
digeri de Mushroom Body sistemidir. cAMP sistemindeki hasarlar 6grenme, kosullanma ve geri ¢cagirma
mekanizmalarinda bozulmaya neden olur (Kim, Lee ve Han, 2007). Dopaminin yan sira kosullanmada bir
diger onemli néromodiilatér oktopamindir ve cAmp sisteminin aktif calismastyla artar. Odiillendirici ve
cezalandiric1 kosullanmadaki farklilik bu néromodiilatorlerden kaynaklanmaktadir. Dopaminerjik ndron
aktivesi cezalandirict kosullanma igin esas ndromodiilatdr iken oktopamin ddiillendirici kosullanma igin
zorunludur (Schwaerzel, Monastirioti, Scholz, Friggi-Grellin,Birman ve Heisenberg, 2003). Ayrica,
cezalandiric1 kosullanmada kisa siireli bellek izleri sadece olfaktor sistemin {igiincii sirasinda bulunan
Mushroom body’de depolanirken ddiillendiricinin bellek izleri bagimsiz iki alanda toplanir (Schwaerzel ve
diger,.2003).

Bunun diginda, kosullu uyaranin ne zaman verilecegi de paradigmanin adin1 degistirmektedir. Elektrik soku
kokudan once verilirse bu rahatlatict kosullanma (relief learning), kokudan sonra verilirse cezalandirici
kosullanma (punishment learning) olarak adlandirilmaktadir. Burada rahatlatici kosullanma ile
odiillendirici arasindaki fark, odiillendirici kosullanmanin organizmanin motive olmasimi saglayacak
olumlu bir uyaranin habercisi olmasi iken rahatlatici kosullanma olumsuz bir uyaranin yoklugunu haber
verir. Cezalandirict 6grenme ve rahatlatic1 6grenme arasinda davranig farkliliklar: saptanmistir. Rahatlatici
O0grenmenin, 6grenmesi daha zor bir parametre oldugu gozlemlenmistir. Buna kiyasla cezalandirict
6grenme i¢in tek bir deneme bile yeterli olmustur (Tully & Quinn, 1985). Zamansal degisim noronlarda
plastisite agisindan farklilik yaratabilir, kosullu tepki artabilir veya bastirilabilir hale gelmektedir (Yarali,
Niewalda, Chen, Tanimoto, Duerrnagel ve Gerber, 2008). Ortak bir nokta olarak rahatlatict ve cezalandirici
o6grenme gokun siddetine baglidir. Ancak, cezalandirici 6grenmede sokun optimal bir giddeti vardir. Bu
optimal seviyenin asilmasi Ogrenmeyi baltalamaktadir. (Tully &Quinn, 1985) Optimal seviyenin
o6grenmedeki etkisi cezalandiricida oldugu kadar agir olmasa da rahatlatict 6grenmede de goriilmektedir.
Bu etkinin amnezi veya fiziksel bir hasardan kaynaklandig diistiniilmektedir.
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8. Tartisma ve Sonug

Bu arastirma makalesinde klasik kosullanma ¢aligsmalarinda Drosophila’nin nasil kullanildig: fizyolojik ve
ayni zamanda 6grenme mekanizmalar1 iizerinden psikolojik agidan degerlendirilmistir. Drosophila’nin
olfaktdr sisteminde bulunan Mushroom Body ve iginde bulunan Kenyon sinir hiicreleri organizmanin
kosullanmasinda biiyiik bir rol oynamaktadir. Kenyon hiicrelerinin dopaminerjik sinir hiicreleriyle olan
baglantisi kisa donem hafizada etkilidir.

Calismada sadece fizyolojik sistemler iizerinde durulmamus, dis etken olan uyarici ve uyaricinin niteligi,
yogunlugu ve zamanlamasi gibi farkli konular da ele alinmistir. Kosullu uyaranin niteliginin ddiillendirici
ve cezalandirici kosullanma gibi farkl tiirlere yol actig1 bilinmektedir. Drosophila’da bu tiirlerin fizyolojik
olarak farkli mekanizmalarin ¢alismasina neden oldugu gozlemlenmistir. Ayrica, uyaranin zamanlamasi
kosullanmay1 rahatlatici ve cezalandirict olarak ayirmaktadir. Bu iki tiirde, negatif kosullu uyaranin
O0grenmeyi saglamast igin gerekli bir optimal seviyesi oldugu saptanmistir. Ancak, seker
konsantrasyonunun odiillendirici 6grenme etkileri {izerinde yaymlanmig sistematik bir ¢alisma
bulunmamaktadir. Bu ¢alismada, 6grenme igin esas olan bellek ¢alistimamistir. fleriki ¢alismalarda
6grenmenin bellek ile birlikte degerlendirilmesi Drosophilia’daki kosullanma Oriintiisiiniin anlagilmasi
bakimindan yarar saglayacaktir.
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